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RÉSUMÉ
Les diverses hypothèses concernant l’origine des Cnidaires, celle des Hydropolypes- 
Hydroméduses sont envisagées. Leur phylogenèse est revue tenant compte des travaux 
les plus récents.
Origin and phylogenesis of Cnidaria and Hydropolyps-Hydromedusa
s u m m a r y
The various hypotheses concerning the origin of the Cnidaria and Hydropolyps- 
Hydromedusa are considered. Their phylogeny is reviewed taking into consideration 
the most recent concepts.
I. ORIGINE ET PHYLOGENÈSE DES CNIDAIRES
Les Cnidaires étant parmi les plus primitifs des organismes plurieellulaires, la 
plupart des questions soulevées par leur évolution sont indissociables de celles 
posées par l’origine des Metazoaires.
Selon les fondements de la phylogenèse, ces derniers ont dû prendre naissance 
à partir d’êtres unicellulaires, à partir des Protozoaires.
Nombreuses sont les hypothèses proposées, aucune n’apporte toutefois une 
réponse décisive, voire même satisfaisante.
Les théories sur l’origine des Métazoaires, celle des Cnidaires, sur la phylogénèse 
de ces derniers ne peuvent d’ailleurs être que subjectives, spéculatives, étant basées 
quasi exclusivement, en l’absence de données paléontologiques probantes, sur les 
formes récentes. De plus elles sont le plus souvent entachées d’argumentations 
d’ordre plus émotionnel que raisonné. C’est pourquoi nous ne reprendrons que 
l’essentiel des hypothèses avancées.
Théorie syncitiale (J h e r i n g , 1877; S t e in b ö c k , 1937, 1958, 1963; H a d z i , 1944 
jusqu’à 1965; D e  B e e r , 1954; H a n s o n , 1958, 1963).
D’après cette théorie l’ancêtre le plus probable des Métazoaires seraient des 
protistes ciliés multinuclés qui par cellularisation du cytoplasme autour de chacun 
des multiples noyaux auraient donné des organismes pluricellulaires.
Les plus primitifs des Métazoaires seraient ainsi les Turbellariés acoeles syn- 
citiaux.
Cette théorie a été principalement développée par H a d z i . De nombreux ciliés 
montrant une tendance vers la symétrie bilatérale, cet auteur imagine qu’au sein 
de ceux-ci une cellularisation découperait l’ectoderme à la périphérie, l’endoderme 
à l’intérieur, ce dernier étant ensuite creusé d’une cavité digestive et entouré d’une 
masse mésoblastique. Ainsi naîtraient les Turbellariés, les Cnidaires et par évolution 
progressive les Coelomates Triploblastiques. H a d z i  accorde une très grande impor­
tance à la symétrie bilatérale, il la considère comme primitive. Il en ressort que 
pour lui les Anthozoaires qui présentent le plus souvent à l’état adulte une telle 
symétrie seraient les plus anciens des Cnidaires.
Cette théorie a subi, vu son manque d’évidence, de très nombreuses critiques 
(voir entre autres H a n d , 1959, 1963; J ä g e r s t e n , 1955, 1959, 1972; H y m a n , 1959; 
R e m a n e , 1963; R e e s , 1966; B r i e n , 1969, etc...).
En ce qui concerne l’évolution régressive aboutissant aux Cnidaires il est 
notamment difficile d’admettre :
—  que le mésenchyme cellularisé et généralement parcouru par des muscles 
striés, ait par régression donné la mésoglée des Cnidaires,
—  que des organes de reproduction complexes, hermaphrodites, comprenant 
pénis, vagin, poche copulatrice et impliquant l’accouplement, aient été réduits à de 
simples gonades épithéliales,
—  que toute trace du pharynx musculeux dans lequel aboutissait le paren­
chyme endosyncitial carnivore ait disparu,
—  qu’il n’y ait plus de trace d’appareil excréteur (protenéphridie, les Acoeles 
en sont toutefois aussi dépourvus),
—  que d’un système nerveux complexe comprenant des ganglions cérébroides, 
des cordons nerveux, seuls les plexus nerveux épithéliaux aient subsistés,
—  que le développement spiral ait donné naissance au développement des 
Cnidaires, marqués par la grande variété de leur mode de gastrulation, caractère 
primitif indéniable.
De plus l’embryogénèse des Métazoaires aussi simples soient-ils ne reflète en 
aucun cas une origine syncitiale, leurs stades ontogénétiques sont toujours cellu- 
larisés (même les Acoeles, voir R e m a n e , 1963).
Théorie coloniale (=  Théorie de la Gastrea de H a e c k e l , 1874)
Selon cette théorie, les Métazoaires dériveraient de flagellattes coloniaux en 
forme de sphère creuse similaires à ceux que l’on rencontre chez les Phytomonadida 
(Eudorina, Gonium, Volvox, etc...); Chrysomonadida (Dynobryon, Synura) , Dino- 
flagel 1 ida ; Protomonadida.
D ’une telle forme hypothétique ou « blastea » dériverait par invagination d’un 
pôle une larve diploblastique en forme de sac ou « gastrea » dont la cavité représen­
terait l’intestin primitif (archenteron) et l’ouverture vers l’extérieur la bouche 
(blastopore). Cette conception basée sur la loi de récapitulation ancestrale (ou bio­
génétique) ne paraît, à première vue, pas déraisonnable, la majorité des Métazoaires 
passant en effet au cours de leur développement embryonnaire par des stades très
semblables à la « blastea » et « gastrea » imaginés par H a e c k e l  : blastula-gastrula. 
La « gastrea » possède notamment la structure diploblastique fondamentale des 
Cnidaires dont elle serait, selon les tenants de la théorie, l'ancêtre. Toutefois M e t - 
s c h n ik o f f  (1886) fit remarquer qu’au cours du développement embryonnaire des 
Métazoaires, l’endoderme est bien souvent formé par d’autres processus de gastru­
lation que l’invagination, notamment chez les Cnidaires où elle est l’exception. De 
plus ce même auteur estime que les Métazoaires primitifs présentaient une digestion 
intracellulaire phagocytaire et donc ne nécessitaient ni tube digestif ni bouche, 
suite à quoi il considère qu’il n’y aurait pas eu formation de « gastrea » mais que des 
cellules de la « blastea » auraient migré vers l’intérieur pour former une larve diplo­
blastique pleine flagellée ou parenchymula (phagocytella) correspondant à la planula 
des Cnidaires.
L’origine planuloïde des Métazoaires et par voie de conséquence des Cnidaires 
a eu et a encore de très nombreux défenseurs, notamment : L a n k e s t e r , 1877 ; 
H y m a n , 1940, 1959; B o e t t g e r . 1952: H a n d , 1959, 1963; U c h i d a , 1963 a, b, c; 
B r i e n , 1969; S a l v i n i -P l a w e n , 1978.
Théorie de la bilatèro-gatrea
. I â g e r s t e n  (1955) reprend la théorie haeckelienne et maintient quant à lui que 
l’ancêtre commun des Métazoaires est indiscutablement une larve « gastrea » mais 
qui présentait originellement une symétrie bilatérale (théorie de la bilatéro-gastrea 
•JÄ G E R ST E N , 1955, 1959, 1972). D’après cet auteur, tous les Métazoaires devaient 
avoir une larve primaire pélagique (bilatérogastrea) et un stade benthique adulte. 
En se fixant la larve serait devenue plus ou moins vermiforme, glissant sur le sub­
strat à l’aide de ses flagelles, la fonction phagocytaire aurait été ainsi limitée aux 
cellules de la face ventrale qui serait devenue concave.
Cette concavité représenterait la première indication du tube digestif. Cette 
théorie a comme corollaire que les Cnidaires à symétrie bilatérale, c’est-à-dire les 
Anthozoaires, seraient les plus primitifs, les Hydrozoaires les plus évolués.
Partant d’un niveau évolutif plus élevé, de nombreux auteurs estiment que 
l’ancêtre commun des Cnidaires devait être un polype à symétrie tétramère, pos­
sédant quatre poches gastriques déterminées par quatre septa ( K o r s c h e l t  et 
H e i d e r , 1890; H e i d e r , 1914; R e m a n e , 1954; M a r c u s , 1958; T h i e l , 1966; W e r n e r , 
1973. 1975; P e t e r s e n , 1979). R e e s  (1966) considère que les Cnidaires seraient issus 
d’une larve proto-actinula ciliée et armée de cnidocystes éparpillés. Cette larve 
aurait, par développements successifs, acquis des tentacules creux au niveau des­
quels se condenseraient les cnidocystes, et un estomac quadratique.
Enfin certains auteurs ont voulu faire dériver les Cnidaires des Spongiaires 
(voir notamment C z i h a k , 1958; T u z e t , 1949. 1961, 1963, 1973). Si ces deux phylum 
ont pu dériver d’une souche commune, ils ont toutefois évolué pour leur propre 
compte, sans aucun lien phylogenétique discernable; les Spongiaires n’ont donné 
que les Spongiaires.
Telles sont les principales hypothèses actuellement en présence, pour laquelle 
se décider?
La théorie coloniale nous apparaît la plus vraisemblable, la mieux défendable. 
Ainsi que le signale B r ie n  (1969) « elle a le mérite de considérer la formation d’un 
Métazoaire comme une colonie d’individualités unicellulaires, ce que l’embryogenèse 
démontre; de tenir compte des corrélations cellulaires qui s’établissent dans une 
colonie conférant à l’ensemble une unité physiologique et morphologique, ce qui se 
produit au cours de l’ontogénèse ».
Parmi les diverses variantes de cette théorie, celle de l’origine planuloïde se 
révèle, en ce qui concerne les Cnidaires, non seulement la plus séduisante mais la 
plus proche des faits, compte tenu de ce que l’on connaît du développement em­
bryonnaire de cet embranchement.
Deux questions importantes restent néanmoins en suspens : les Cnidaires ont-ils 
originellement une symétrie bilatérale ou radiaire?, quelle est la filiation des diverses
classes constituant ce phylum?
Si les tenants de la théorie turbellarienne, de la « bilatérogastrea » ou d une 
larve planuloïde biradiaire (Sa l v i n i -P l a w e n , 1978) estiment que les Cnidaires pré­
sentaient originellement une symétrie bilatérale, la majorité des auteurs admettent 
toutefois que s’il existe effectivement chez ces animaux, et principalement chez les 
Anthozoaires, une tendance vers une telle symétrie, elle n’est cependant pas primor­
diale, mais bien secondaire (M a r c u s , 1958; H y m a n , 1940, 1959; H a n d , 1959, 1963; 
H a r t m a n , 1963; U c h i d a , 1963 a, b, c; B r i e n , 1969; W e r n e r , 1973, etc...).
Les Cnidaires possèdent en réalité une symétrie fondamentalement radiaire et 
l’on peut raisonnablement supposer que la larve planuloïde ancestrale ait donné 
naissance à un organisme polypoïde à symétrie tétramère possédant quatre septa 
et poches gastriques tels que de nombreux auteurs l’avaient préconisé (voir plus 
haut). En effet, non seulement les récentes observations effectuées sur les Scyphozoa 
et les Cubozoa (W e r n e r , 1971, 1973, 1975; C h a p m a n , 1978) militent en ce sens, 
mais une symétrie tétraradiaire s’observe en fait dans les differentes classes des 
Cnidaires.
Nous a v o n s  v u  q u e  p o u r  certa in s  au teu rs  les A n th o z o a ire s  e ta ien t les p lus 
sim p les  d es  C n ida ires, les H y d ro z o a ire s  les p lu s  sp écia lisés, ce  q u i d o n n a it  la 
séq u en ce  A n th o z o a -S c y p h o z o a -H y d r o z o a  (en tre  autres H a d z i , 1944 à  1963; U l r ic h , 
1951; D e  B e e r , 1954; R e m a n e , 1954; J â g e r s t e n , 1955, 1959, 1972; A l v a r a d o , 
1956; M a r c u s , 1958; S t e in b ö c k , 1958; S i e w i n g , 1967; V a n d e l . 1968).
Pour d’autres, inversément, les Hydrozoaires seraient les plus primitifs et les 
Anthozoaires les plus évolués et nous aurions la filiation Hydrozoa-Scyphozoa- 
Anthozoa ; parmi ceux-ci : H y m a n , 1940, 1959; R e e s , 1966; H a n d , 1959, 1963, 
U c h i d a , 1963 a, b . c; B r i e n , 1969).
Beaucoup d’auteurs adoptent toutefois à l’heure actuelle une opinion moins 
tranchée, plus souple. Dès 1963 U c h id a  avait fait remarquer que si l’on considérait 
uniquement les Cnidaires sous l’angle de leur symétrie ou pouvait les scinder en 
deux lignes phylogénétiques, l’une allant aux formes à symetrie radiaire, Hydrozoa- 
Scyphozoa, l’aiitre à celles à symétrie bilatérale, les Anthozoa. Suite à ses très belles 
recherches sur les Scyphozoa et les Cubozoa, W e r n e r  (1971, 1973, 1975) a con­
crétisé et précisé cette hypothèse et a proposé un schéma d’évolution des Cnidaires 
très généralement accepté comprenant deux lignées divergentes naissant d un ancêtre 
polypoïde tétraradiaire commun; l’une aboutissant aux Anthozoa, 1 autre aux 
Conulata. De ces derniers émergeraient les Scyphozoa donnant eux-mêmes naissance 
aux Cubozoa dont seraient enfin issus les Hydrozoa. Exploitant ce concept P e t e r s e n  
(1979) (voir B o u il l o n , 1978) divise les Cnidaires en deux sous-phylums, les Antho- 
zoaria (*), où le polype est la phase normale adulte et sexuée et où la phase méduse 
ne se différencie jamais, et les Medusozoa où la méduse, réduite ou non, représente 
la phase adulte et sexuée, la phase polype devant être considérée comme larvaire. 
Les Medusozoa comprennent la classe fossile des Conulata et les classes récentes des
(*) Anthozoa de P e t e r s e n , pour plus de clarté nous préférons toutefois le nom 
d’Anthozoa pour désigner la classe des Anthozoaires et proposons celui d’Anthozoarm 
pour le nouveau Sous-phylum correspondant.
Scyphozoa, Cubozoa et Hydrozoa. L’existence de deux lignes divergentes est égale­
ment acceptée par S a l v i n i -P l a w e n  (19 7 8 ), toutefois cet auteur fait dériver indé­
pendamment les Hydrozoa et les Cubozoa des Scyphozoa et groupe l’ensemble des 
Cnidaires non Anthozoaires dans une nouvelle supra-classe, les Tesserazoa.
Nous nous rallions, quant à nous, entièrement aux propositions de W e r n e r  
précisées par P e t e r s e n .
La figure 1 nous montre schématiquement comment l’on peut, dans une telle 
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SCYPHOZOA CUBOZOA HYDROZOA ANTHOZOA
4 septas  et 4 poches gastr iques
Larves planuloïdes 
ancest ra le s  des  métazoaires
F l a g e l l é s  coloniaux
Fig. 1. —  Diagramme montrant les relations existant entre les diverses classes du 
phylum des Cnidaires (d’après W e r n e r , 1973 modifié).
Deux théories ont été principalement avancées pour tenter d’expliquer l’origine 
des Hydrozoaires et l’alternance de leurs phases polype et méduse. Dans l’une les 
polypes sont considérés comme étant les ancêtres communs des Hydropolypes et 
Hydroméduses, dans l’autre, inversément, ce sont les méduses.
Ces deux théories ont chacune leurs défenseurs, présentent chacune des argu­
ments convaincants et des faiblesses indéniables. Ceci ne doit guère nous étonner, 
car les Hydrozoaires, animaux peu fossilisables, n’ont laissé que peu de preuves 
paléontologiques et leur phylogenèse doit forcément être reconstruite à partir de 
l’analyse des formes récentes dont les caractères reflètent plus souvent des tendances 
adaptatives qu’évolutives.
Théorie polypodiale ou de la division du travail (Fig. 2)
Il a été longtemps admis que dans la succession, l’alternance des phases polypes- 
méduses, la méduse ne représentait qu’un stade sexué adapté à la vie pélagique en 
vue de la dissémination de l’espèce.
Cette théorie émise par L e u c k a r t  (1851) a été notamment supportée par 
H u x l e y  (1877), G e g e n b a u r  (1854, 1878), B a l f o u r  (1880), H a m a n n  (1890) et 
postule que les Hydropolypes-Hydroméduses auraient pris naissance à partir d’un 
stade gastruléen qui se serait fixé par le pôle aboral pour se développer en une struc­
ture polypoïde. Celle-ci aurait ensuite, par bourgeonnement asexué, donné origine 
à des colonies dont les zoïdes seraient ultérieurement, par division du travail, devenus 
polymorphes. C’est ainsi que certains d’entre eux se seraient spécialisés pour la 
reproduction et auraient acquis une vie pélagique libre se transformant en méduse.
D’après G r o b b e n  (1882), très tôt, deux lignées se seraient dégagées : dans 
l’une les méduses se seraient réduites, restant attachées aux polypes (formes à 
gonophores fixés), tandis que dans l’autre les méduses seraient devenues dominantes 
et la phase polype supprimée (méduse à développement direct).
Cette théorie reprise dans de nombreux ouvrages, a reçu l’appui de spécialistes 
tels que R a n s o n  (1936), K r a m p  (1943), N a u m o v  (1953, 1960), H a d z i  (1965), T h ie l
(1966). B r ie n  (1969). W e r n e r  (1973, 1975, 1980), S a l v i n i -P l a w e n  (1978).
Théorie actinulienne ou médusaire (Fig. 2)
B ö h m  (1878) fut le premier à  réfuter l’origine polypoïde des Hydrozoaires et à 
suggérer que l’ancêtre de ces organismes était une larve aclinula planctonique.
C l a u s  d ès  1880 a rr iv a  à  la  co n c lu s io n  q u e  les p o ly p e s  rep résen ta ien t la  ph ase 
la rv a ire , les m éd u ses  é ta n t les sta d es  a d u ltes  p r o v e n a n t  d e  la  la rv e  p a r  b o u r g e o n ­
n e m e n t asexu el.
C’est toutefois B r o o k s  (1886) qui, à la suite de ses études sur les cycles des 
méduses, exploite au mieux ces concepts et élabora la théorie actinulienne. Selon 
celle-ci, la larve actinuloïde nageante ancestrale des Hydrozoaires serait devenue de 
plus en plus organisée, de mieux en mieux adaptée à la vie pélagique et se serait 
transformée en Hydroméduse se reproduisant directement de l’œuf sans alternance 
de générations. Toutefois, une fois ce mode acquis, la larve initiale pélagique aurait 
trouvé quelques avantages à se fixer et à se multiplier asexuellement, formant 
d’autres méduses, avant d’atteindre son développement définitif. Cet état sessile 
aurait été à ce point favorable que la larve devenue ainsi benthique, se serait per-
GPig. 2. —  Schéma montrant : à gauche, le cycle des Hydroïdes-ïïydromeduses dans le 
cas de la « théorie polypodiale », à droite dans le cas de la « théorie médusaire ou actinu- 
lienne ». (D’après T a r d e n t , 1978 légèrement modifié.)
G =  gastrea 
PI =  planula.
pétuée donnant naissance à la phase polype qui par reproduction asexuelle produirait 
la phase méduse représentant la forme adulte et sexuée. Finalement, dans de nom­
breux cas, la phase méduse aurait régressé, ne subsistant qu’à l’état de gonophores 
fixés sur les Hydropolypes. Malgré ces complications, cette theorie a reçu 1 appui 
d’une grande majorité de spécialistes des Hydrozoaires, beaucoup considérant que 
par leur cycle à développement direct et à larves actinuloïdes, les Trachymedusae 
et les Narcomedusae seraient les formes actuelles les plus proches du type de méduses 
ancestrales (W o l t e r e c k , 1905; H y m a n , 1940, 1959; G a r s t a n g , 1946; R e e s , 1957, 
1966; H a n d , 1959; R e e s , 1975).
L’existence, chez de nombreux Athecata primitifs, de larves actinula, la créa­
tion de la sous-classe des Actinulidae (S w e d m a r k  et T e s s ie r , 1958, 1959, 1966)
ont renforcé l’opinion que les ancêtres des Hydroméduses devaient être des orga­
nismes actinuloïdes (T o t t o n , 1954; R e e s , 1957, 1966; H y m a n , 1959).
A ce propos il faut remarquer toutefois que les larves actinuloïdes des Trachy- 
medusae et des Narcomedusae sont fondamentalement différentes des actinula des 
Athecata-Anthomedusae, les premières donnent naissance à des structures médu- 
saires, les autres à des polypes.
De plus E d w a r d s  (1973) bien que favorable à  la théorie médusaire, conteste 
l’évidence d’un ancêtre actinuloïde. Pour cet auteur, les actinules ne seraient que 
des stades adaptatifs liés au mode de vie particulier des espèces qui les présentent.
Nous avons vu que P e t e r s e n  (1979) tout en agréant aux grandes lignes évo­
lutives définies pour les Cnidaires par W e r n e r , contestait l’origine polypodiale des 
méduses et groupait les Scyphozoa, Cubozoa et Hydrozoa en un nouveau sous- 
phylum les Medusozoa au sein duquel les méduses (libres ou fixées) correspondraient 
à la phase adulte et sexuée et les polypes ne représenteraient qu’un stade larvaire.
Pour notre part, nous nous rallierons à cette conception qui a l’avantage de 
tenir compte et des arguments convaincants de W e r n e r  sur l’origine et l’évolution 
générale des Cnidaires et de ceux non moins probants apportés par la théorie médu­
saire. Il faut noter également que l’importance accordée à l’origine polypoïde ou 
médusaire des Hydrozoaires a perdu beaucoup de son actualité, la majorité des 
auteurs modernes réfutant les termes d’ « alternance de générations », de « cycle 
métagénétique ». Le développement des Hydropolypes-Hydroméduses doit être 
compris comme un processus continu de l’œuf jusqu’au stade sexué adulte, c’est-à- 
dire la méduse, les polypes ne représentant qu’une phase larvaire prolongée, 
pérenne.
Quelle est la filiation des différentes sous-classes d’Hydropolypes-Hydroméduses ? 
Pendant très longtemps on a séparé les « Trachylines » (Narcomedusae et Trachy- 
medusae) des autres Hydroméduses, notamment à cause de l’absence d’une phase 
polype.
La structure très spécialisée des Narcoméduses contemporaines rendait d’ail­
leurs jusqu’à récemment très difficiles toutes tentatives de rapprochement avec les 
autres Hydroméduses, à tel point que bon nombre de spécialistes des Hydrozoaires, 
et non des moindres, considéraient comme improbable une origine commune (voir 
notamment G o e t t e , 1907; M a y e r , 1910; R u s s e l l , 1953).
Toutefois la découverte des Laingiomedusae possédant un amalgame de carac­
tères de Narcoméduses et d’Hydroméduses « métagénétiques » facilite grandement 
un tel rapprochement et confirme l’homogénéité des Hydropolypes-Hydroméduses 
(B o u il l o n , 1978).
D ’après P e t e r s e n  (1979), les Hydrozoaires se seraient différenciés des Cubozoa 
à une époque géologique assez tardive par simplifications de leurs structures poly- 
poïdes et modifications de leur processus de bourgeonnement médusaire.
Chez les Cubozoa les méduses se forment en effet par métamorphose directe 
des polypes, tandis que chez les Hydrozoa elles se constituent par bourgeonnement 
latéral complexe, comprenant toujours la formation d’un nodule médusaire. Excep­
tion faite toutefois des Narcomedusae. Effectivement beaucoup de celles-ci sont 
ectoparasites d’autres méduses et présentent des larves primaires pouvant bour­
geonner d’autres larves qui toutes se métamorphoseront directement en méduses.
Chez certaines espèces, les larves primaires peuvent se différencier en un « stolon 
prolifère » très développé qui bourgeonne latéralement d’autres larves. Ces dernières
se métamorphoseront toutes en méduses tandis que la larve primaire reste à l’état 
polypoïde.
Une telle organisation n’est pas sans rappeler certains des stades hypothétiques 
de la théorie médusaire et paraît proche également de celui qui a dû être à l’origine 
du bourgeonnement latéral médusaire des autres Hydroméduses.
Les Narcoméduses apparaissent donc, par bien des aspects, les plus primitifs 
des Hydropolypes-Hydroméduses, ayant conservé de nombreux traits de Cubozoa 
(notamment un bourgeonnement médusaire fort semblable, et la possession d’un 
bord ombrellaire découpé), et occuperaient une place intermédiaire entre ces derniers 
et le reste des Hydroméduses.
Les Trachymedusae seraient elles, immédiatement issues des Narcomedusae 
avec lesquelles elles présentent des relations indéniables, mais auraient acquis, en 
corrélation avec leur vie holoplanctonique, un développement direct.
Les Laingiomedusae se situent d’une part, par bien des caractères, près des 
Narcomedusae, mais présentent également des affinités avec les Limnopolypes- 
Limnoméduses (B o u il l o n , 1978).
Ces dernières constitueraient un groupe clé, d’où émergeraient probablement 
indépendamment les Athecata-Anthomedusae et les Thecata-Leptomedusae.
Les Actinulidae auraient quant à eux conservé des caractères très primitifs, 
archaïques, proches de la larve polypoïde originelle, associés à des caractères très 
spécialisés liés à leur vie interstitielle.
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